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El muérdago (Viscum album L.) es una de las plantas hemiparásitas más extendidas en 
los bosques de coníferas. Sin embargo, apenas existen estudios que evalúen sus efectos 
sobre el crecimiento y el vigor de los árboles en relación con eventos climáticos 
extremos como las sequías y considerando la dinámica espaciotemporal de las 
poblaciones de muérdago a la escala de árbol y de rodal. El cambio climático podría 
contribuir a un aumento de sequías severas que podrían condicionar los efectos del 
muérdago sobre el crecimiento del árbol. Este trabajo pretende resolver estas cuestiones 
en poblaciones de pino silvestre (Pinus sylvestris L.) de la Sierra de Gúdar (Teruel) y así 
decidir en qué momento un determinado nivel de abundancia de muérdago afecta al 
crecimiento de los árboles. Para ello se ha realizado un estudio estructural, espacial y 
dendroecológico en árboles con niveles diferentes de abundancia de muérdago a escalas 
de árbol y de rodal en cinco sitios de estudio con condiciones ecológicas contrastadas. 
Los árboles con mayor presencia de muérdago muestran mayor diámetro del tronco y de 
la copa que los sanos y en el pasado presentaban un crecimiento mayor que los que 
actualmente no albergan muérdago. La anchura del anillo y el incremento de área 
basimétrica se reducen a medida que aumenta el grado de abundancia de muérdago, 
mostrando un declive mayor de crecimiento en el ápice del árbol donde las matas de 
muérdago son muy abundantes y suelen presentarse agregadas y con una edad media 
mayor que a alturas de la copa inferiores. Los árboles con mayor presencia de muérdago 
que muestran un declive en el crecimiento suelen albergar poblaciones de muérdago en 
fase exponencial con abundantes matas jóvenes y maduras (reproductivas). El 
crecimiento radial de los árboles con abundante muérdago se redujo mucho tras 
episodios de sequía severa que parecen interaccionar con el muérdago y causan una 
reducción del crecimiento radial, determinado en gran medida por las precipitaciones 
primaverales. El declive de crecimiento está asociado a una pérdida de vigor 
(defoliación) y a un aumento de la mortalidad que podrían aumentar como consecuencia 
del calentamiento global.  
 
Palabras clave: análisis espacial, crecimiento, dendrocronología, muérdago, Pinus 
sylvestris, plantas hemiparásitas, sequía, Sierra de Gúdar y Viscum álbum.
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1.1. El muérdago y sus efectos sobre el huésped. 
Las especies de muérdagos se consideran plantas hemiparásitas ya que realizan 
su propia función clorofílica pero obtiene gran parte de nutrientes, carbono y agua de la 
planta parasitada por lo que pueden provocar cierto estrés a su planta huésped 
(Hawksworth y Wiens 1996, Zuber 2004). En árboles muy infectados por especies de 
muérdago se ha estimado una reducción de hasta el 60 % en la acumulación de carbono 
(Marshall y Ehleringer 1990, Meinzer et al. 2004), aunque las repuestas en cuanto a la 
actividad fotosintética, el contenido de nitrógeno de las hojas o la eficiencia en el uso 
del agua a nivel de árbol han sido dispares en árboles muy infectados por distintas 
especies de muérdago (Sala et al. 2001, Logan et al. 2002). 
En este estudio se considera el muérdago (Viscum album L.), que es una de las 
principales plantas hemiparásitas europeas que afecta tanto a especies de árboles 
caducifolios como a especies de coníferas, principalmente de la familia Pinaceae, en 
cuyo caso se considera la subespecie de V. album ssp. austriacum (Wiesb.) Vollmann 
(Zuber, 2004). Estudios recientes muestran cómo en determinados bosques de coníferas 
sometidos a estrés hídrico se observaba un decaimiento generalizado y pérdida de vigor, 
tras períodos prolongados de sequía, en individuos de pino silvestre (Pinus sylvestris L.) 
con abundantes matas de muérdago (Dobbertin y Rigling, 2006). Para estos autores el 
muérdago podría considerarse como un factor de predisposición (Manion 1981) al estrés 
inducido por la sequía y la interacción de ambos factores contribuiría a la pérdida de 
vigor y de crecimiento así como al aumento de la mortalidad de la especie huésped 
(Tsopelas et al. 2004). El interés del estudio de los efectos del muérdago sobre el 
crecimiento del pino silvestre radica además en la amplia distribución de ambas plantas, 
hemiparásita y huésped, ya que el pino silvestre es la especie de conífera con 
distribución más amplia (Richardson y Rundel, 1998) y V. album es la especie de 
muérdago para la que más especies de plantas huésped se han descrito, en concreto al 
menos 452 especies pertenecientes a 96 géneros (Barney et al. 1998). 
Para determinar si existe un efecto interactivo del estrés climático y la incidencia 
del muérdago sobre el crecimiento de los árboles es útil disponer de herramientas 
retrospectivas para poner en un contexto temporal los cambios de crecimiento. Por ello, 
los métodos dendrocronológicos son apropiados para evaluar estos cambios en el 
crecimiento secundario o radial ya que permiten cuantificar cómo varía el crecimiento 
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en función del clima o del grado de abundancia del muérdago (Schweingruber 1996, 
Noetzli et al. 2004, Shaw et al. 2008).  
Dado que las bajas temperaturas limitan la distribución del muérdago (Zuber, 
2004), algunos autores han sugerido que el aumento de temperaturas asociado al cambio 
climático reciente (IPCC 2007) podría provocar una expansión altitudinal y latitudinal 
del muérdago afectando a bosques subalpinos o boreales donde la presencia del 
muérdago era antes rara (Dobbertin et al. 2005). Según Dobbertin et al. (2005) el límite 
de distribución altitudinal superior del muérdago habría ascendido al menos 200 metros 
con respecto a la distribución pasada de hace unos 100 años. Sin embargo, en bosques 
sometidos a un estrés hídrico tan severo que limita su crecimiento, como el caso de los 
bosques mediterráneos de pino silvestre, es esperable que el crecimiento se vea más 
afectado por el aumento de sequías extremas asociado al aumento de la temperatura y de 
la variabilidad climática (Frich et al. 2002). La Península Ibérica constituye el límite 
meridional de distribución de varias especies de pinos como el pino silvestre 
(Richardson y Rundel 1998), por lo que es esperable que las poblaciones más 
meridionales de dicha especie sean muy susceptibles al estrés climático (Martínez-
Vilalta y Piñol 2002, Camarero et al., 2004) y a los efectos negativos del muérdago 
sobre el crecimiento (Montoya et al. 2002).  
Para entender la respuesta del crecimiento, tanto primario o longitudinal como 
secundario o radial, de P. sylvestris a la dinámica parasitaria de V. album no es 
suficiente reconstruir el crecimiento radial de la planta huésped sino que es también 
conveniente combinar esta información con la dinámica espacio-temporal de las 
poblaciones de muérdago a escala de árbol y con la descripción del patrón espacial del 
grado de abundancia del muérdago a escala de poblaciones de árboles (Vallauri, 1998). 
La información cuantitativa acerca de la distribución espacial y la influencia sobre los 
árboles son especialmente importantes para intentar frenar los procesos de expansión 
del muérdago que suelen caracterizarse por formar agregados densos de árboles muy 
infectados debidos a su dispersión por aves (Shaw et al. 2000, 2005).  
 
1.2. El muérdago en la Sierra de Gúdar (Teruel). 
 La sierra de Gúdar (Teruel) es uno de los macizos montañosos con mayor valor 
natural de Aragón por su biodiversidad y riqueza forestal debidas a la diversidad de 
ambientes que recoge (Pitarch García 2002). Gran parte del piso oromediterráneo de 
esta sierra la ocupan bosques de pino silvestre en un rango altitudinal amplio (1000-
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2000 m s.n.m.), formando los bosques continuos más meridionales de la especie. Esta 
sierra ha experimentado una despoblación intensa en los últimos 60 años que ha 
causado el abandono de muchos campos de cultivo y su posterior colonización por 
diversas especies de pinos que se encuentran en plena expansión en la zona donde los 
pinares se han explotado históricamente para madera. Además, la presencia del pino 
silvestre en el Sistema Ibérico es probable durante el Holoceno (Peñalba, 1994). 
En la Sierra de Gúdar existen abundantes bosques de P. sylvestris parasitados 
por muérdago Las afecciones son frecuentes en masas abiertas de exposición sur 
(solanas) sobre suelos calcáreos y la mayoría de los árboles afectados suelen ser 
dominantes y se encuentran a altitudes entre 1.450 y 1.700 m. (Fig. 1.1.).  
 
   
        A                                               B                                              C 
           
                                              D                                                             E 
Fig. 1.1. Individuos de P. sylvestris con abundantes matas de muérdago en las cinco zonas de muestreo en 
la Sierra de Gúdar (A., Puerto de Gúdar-zona alta; B., Puerto de Gúdar-zona baja; C., Solano de la Vega-
zona alta; D., Solano de la Vega-zona baja y E., Mas de Monegro Alto). 
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En la zona de estudio, el muérdago aparece en las copas de los árboles formando 
poblaciones de matas densamente agrupadas, siendo frecuente la presencia de mayas 
grandes en los ápices de los pies afectados que indican el inicio de la expansión dentro 
de la copa.  
 
1.3. Objetivos e Hipótesis. 
El principal objetivo de este trabajo es aportar datos e información para 
determinar los efectos del muérdago sobre el crecimiento del pino silvestre en la Sierra 
de Gúdar, así como estudiar la dinámica espacio-temporal de poblaciones de muérdago 
a distintas escalas (árbol, parcela). Para llevar a cabo este objetivo principal, se 
pretenden realizar las siguientes tareas: 
(i) describir el patrón espacial de disposición de los árboles sanos y 
afectados por muérdago a nivel de parcela en sitios con condiciones 
ecológicas contrastadas; 
(ii) cuantificar los cambios de crecimiento primario y secundario o radial 
en distintos sitios y diferentes alturas del tronco (base, 1,3 m y ápice) 
en función del nivel de abundancia de muérdago, para determinar a 
partir de qué momento el muérdago provoca efectos negativos sobre 
el crecimiento del árbol; 
(iii) analizar el patrón espacial tridimensional y las características de las 
matas de muérdago (edad, tamaño) en árboles con elevada densidad 
de matas de muérdago; 
(iv) evaluar cómo interaccionan el estrés climático debido a las sequías y 
el grado de infección del muérdago sobre el crecimiento secundario 
del pino silvestre cuantificando la respuesta del crecimiento al clima 
en árboles con distintos grados de infección.  
La hipótesis principal de este estudio es que el muérdago puede actuar como un 
factor de predisposición frente al decaimiento posteriormente inducido por sequías 
contribuyendo la interacción de ambos factores a un declive de crecimiento y una 
pérdida de vigor. El efecto negativo del muérdago y de las sequías sobre el crecimiento 
será dependiente del tamaño poblacional y de la dinámica espacio-temporal de las matas 
de muérdago a nivel de árbol así como de la severidad del estrés climático y de las 
condiciones locales de cada bosque.  





2.1. Especies de estudio 
 La subespecie de muérdago que afecta al pino silvestre es Viscum album ssp. 
austriacum (Wiesb.) Vollmann y su distribución abarca gran parte de Europa (Fig 2.1.). 
Las bajas temperaturas son el factor limitante en su distribución latitudinal y altitudinal 
(Zuber 2004). El muérdago es una planta dioica que se reproduce predominantemente 
de forma sexual y su polinización se realiza a través de insectos y vientos. La expansión 
de la especie se produce principalmente por la acción de su vector dispersante, que 
mayoritariamente son pájaros del género Turdus (zorzales) y otras especies como 
córvidos (urraca, arrendajo). Los frutos del muérdago sirven como alimento para las 
aves durante los meses de invierno, siendo expulsados en las heces y germinando en el 
exterior anclándose en la superficie del huésped. Posteriormente la planta emitirá un 
tallo aéreo exterior (Fig. 2.2.), se establece y se desarrolla de forma dicotómica 
bifurcándose anualmente en dos ramillas a partir de cada yema (Zuber, 2004). El 
muérdago se inserta en planta huésped mediante haustorios por los que circulan los 
carbohidratos, nutrientes y agua entre la planta hemiparásita y huésped. 
 
 
Figura 2.1. Distribución de Viscum album ssp. austriacum en Europa y zona de estudio (círculo). 
Modificado de Zuber (2004). 
 
Teniendo en cuenta el patrón de desarrollo mencionado, la edad de las matas 
puede estimarse fácilmente en el campo considerando el número de verticilos o 
internodos anuales de la mata y el hecho de que el primer internodo surge el segundo 
año de crecimiento (Zuber 2004). Esta estima de edad debe ser similar a la que podría 
obtenerse contando el número de anillos de crecimiento en la rama o tronco del pino 
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afectado a partir de los cuales existen haustorios. Finalmente, debe tenerse en cuenta 
que no se ha determinado la existencia de anillos de crecimiento anuales conspicuos en 
el muérdago (Fig. 2.3.). 
 
 
Figura 2.2. Germinación de Viscum album subsp austriacum sobre una rama de Pinus sylvestris 
 
   
Figura 2.3. Cortes histológicos de tallo de muérdago a 4 (izquierda) y 10 aumentos (derecha). Pese a 
distinguirse bandas de crecimiento no se aprecian anillos anuales. 
 
El pino albar o silvestre (Pinus sylvestris L.) es la especie de pino con mayor 
distribución mundial alcanzando los límites norte y sur de su área de distribución en los 
bosques boreales de Escandinavia y en bosques del piso oromediterráneo del SE de la 
Península Ibérica (Fig. 2.4.). Su amplia distribución latitudinal también se corresponde 
con un amplio rango altitudinal (0-2440 m). El pino albar aparece en áreas de clima 
continental con precipitación anual desde 200 hasta 1800 mm. Las poblaciones del este 
de Siberia soportan temperaturas mínimas invernales de hasta -64 ºC en zonas con el 
subsuelo permanentemente congelado (Richardson y Rundel 1998). En Europa, el pino 
silvestre crece sobre diversos tipos de suelos desde sustratos antiguos silíceos del 
paleozoico hasta depósitos glaciales recientes, aunque el mayor crecimiento se observa 
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sobre suelos bien drenados con arenas y gravas cuyo pH oscila entre 4,5 y 6,0 y que 
están situados en laderas más o menos pronunciadas (Ceballos y Ruiz de la Torre 1979). 
 
 
Figura 2.4. Distribución de Pinus sylvestris en Europa indicando la zona de estudio (círculo). 
 
 
2.2. Zonas de muestreo. 
Se establecieron cinco parcelas de muestreo con condiciones topográficas 
(altitud, pendiente), ecológicas (densidad, área basimétrica), y de vigor (defoliación) y 
grado de abundancia de muérdago contrastadas. Las parcelas se encuentran en el 
Sistema Ibérico turolense (Tabla 2.1) dentro del término municipal de Alcalá de la Selva 
(Comarca de Gúdar-Javalambre; Fig. 2.5). Dos de ellas se localizan en la zona del 
Solano de la Vega (parcelas SA y SB; Fig. 2.6) y otras dos están cerca del Puerto de 
Gúdar (parcelas PA y PB; Fig. 2.7), y la última zona de estudio está en el paraje 
conocido como el Mas de Monegro Alto (parcela C). En las cuatro primeras zonas de 
muestreo se estableció una parcela de 30 x 30 m para poder obtener un número 
suficiente de árboles por sitio (n > 30) y analizar su estructura y patrón espacial. 
También se realizó un muestreo adicional de árboles sanos y muy infectados por 
muérdago, situados fuera de la parcela pero próximos a ella, para completar los datos 
dendrocronológicos. En el quinto de los sitios de muestreo se obtuvieron estimas de 
crecimiento primario de los ápices y rodajas basales, a 1,3 m y del ápice de árboles sin 
presencia muérdago (n = 20) y árboles con abundante muérdago (n = 20) seleccionados 
aleatoriamente dentro de un área aproximada de 0,5 ha. También se realizó un estudio 
detallado a escala árbol de la población de matas de muérdago en cuatro pies de esta 
quinta zona. La comunidad dominante en la zona de estudio son pinares de P. sylvestris 
mezclados con sabina rastrera (Juniperus sabina L.), enebro (Juniperus communis L.) y 
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otras especies leñosas (Berberis vulgaris L., Genista scorpius L., Helleborus foetidus 
L., Lavandula spp., Eryngium campestre L.) propias de sustratos calcáreos (Pitarch 
García, 2002).  
 
   
                   A                                                                    B 
   
                                 C                                                                     D 
              
             E 
Figura 2.5. Fotografías de las cinco zonas de muestreo. A. Solano de la Vega, zona Alta (SA). B. Solano 
de la Vega, zona Baja (SB). C. Puerto de Gúdar, zona Alta (PA). D. Puerto de Gúdar, zona Baja (PB). E 
Mas del Monegro Alto (C). 





Figura 2.6. Situación geográfica de las zonas de muestreo de Solano de la Vega, zonas alta (SA, círculo 
verde) y baja (SB, círculo azul). La línea roja delimita el Monte de Utilidad Pública. 
 
 
Figura 2.7. Situación geográfica de las zonas de muestreo del Puerto de Gúdar zonas alta (PA, círculo 
rojo) y baja (PB, círculo amarillo). 
 
Todas las zonas de estudio se encuentran en el piso oromediterráneo y reciben 
precipitaciones medias anuales entre 600 y 700 mm que correspondería a un 
ombroclima subhúmedo (Peña Monné et al. 2002), siendo los meses más secos julio, 
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diciembre y enero y los más lluviosos mayo y octubre. Estas precipitaciones pueden ser 
en forma de nieve desde noviembre hasta abril. Respecto a las temperaturas, los meses 
en los cuales se registran los valores máximos son junio y agosto con medias en torno a 
23 ºC y con máximas absolutas de hasta 35 ºC. Los meses más fríos son diciembre y 
enero con temperaturas medias de hasta -5 ºC y con valores de mínimos absolutos que 
pueden alcanzar hasta -25 ºC. Las heladas son frecuentes desde octubre hasta abril.  
 
Tabla 2.1. Características de las áreas de muestreo. 
 
Sitio (código) Latitud (N) Longitud (W) Altitud (m) Orientación Pendiente (º) 
Solano de la Vega zona Alta (SA) 40º 23’ 15’’ 0º 41’ 38’’ 1580 SE 19 
Solano de la Vega zona Baja (SB) 40º 23’ 13’’ 0º 42’ 17’’ 1520 SE 13 
Puerto de Gúdar zona Alta (PA) 40º 21’ 46’’ 0º 42’ 41’’ 1660 SO 0 
Puerto de Gúdar zona Baja (PB) 40º 21’ 37’’ 0º 42’ 26’’ 1500 SE 0 
Corta-Mas de Monegro Alto (C) 40º 22’ 26’’ 0º 40’ 14’’ 1585 S 0 
 
 Respecto al tipo de suelo, en todas las zonas de muestreo encontramos un suelo 
poco profundo con una pedregosidad media-alta de origen calcáreo, como consecuencia 
de la meteorización por procesos físicos y procesos químicos. 
 
2.3. Muestreo de campo. 
 El muestreo de campo se llevó a cabo entre los meses de julio y septiembre de 
2008. Se midieron y anotaron las siguientes variables en todos los individuos de P. 
sylvestris situados dentro de cada una de las cuatro parcelas de estudio intensivo (SA, 
SB, PA y PB) para caracterizar su estructuras y patrón espacial: coordenadas espaciales 
relativas teniendo en cuenta los ejes cartesianos de cada parcela que eran perpendicular 
(coordenada “x”) o paralelo a la máxima pendiente (coordenada “y”), diámetro a la 
altura del pecho (Dbh), altura total, altura de la copa viva, diámetro de la copa viva del 
árbol, estatus competitivo del árbol (dominante, codominante, suprimido), grado de 
defoliación, abundancia de muérdago según una variación de la escala semicuantitativa 
de Hawksworth (1977). Se anotaron las plantas dominantes en el sotobosque y la 
presencia de tocones y regeneración de pino en cada parcela. En las cuatro parcelas sólo 
se muestrearon pies con Dbh > 15 cm. En el muestreo dendrocronológico adicional de 
árboles cercanos a las parcelas, pero situados fuera de ellas, se recogieron las mismas 
variables antes citadas exceptuando las coordenadas espaciales. 
Para la toma de las coordenadas relativas de cada árbol dentro de las parcelas se 
delimitaron sus esquinas mediante estacas y posteriormente se unieron mediante 
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cordeles realizándose las mediciones posteriores con cinta métrica. Las alturas totales y 
de la copa viva se estimaron usando un clinómetro Blume-Leiss. El diámetro horizontal 
de la copa se midió mediante cinta métrica, proyectando los límites de la copa sobre el 
suelo a lo largo de los dos ejes de la parcela. La frondosidad se estimó, siempre por el 
mismo observador, respecto a un árbol con el 100 % de follaje. La abundancia de 
muérdago se valoró mediante una variación de la escala semi-cuantitativa de 
Hawksworth (EH) que, aunque con claras limitaciones, permite una evaluación fácil en 
el campo del grado de abundancia de muérdago (Fig. 2.8.). Esta escala divide la copa 
viva del árbol en tres secciones verticales iguales y a cada una de ellas les asigna un 
valor de 0 a 2 en función de la mayor o menor presencia de muérdago (0, ausencia; 1, 
infección leve; 2, infección fuerte). Posteriormente el valor EH se obtiene como la suma 
del valor observado de los tres tercios, resultando una escala cuyo rango va de 0 a 6 
(Hawksworth 1977, Muir y Moody 2002). Finalmente se realizó una modificación de 
dicha escala y se agruparon los valores iniciales en 3 clases: clase EH1 (EH = 0-2), 
clase EH2 (EH = 3-4) y clase EH3 (EH = 5-6). 
 
                       
Figura 2.8. Ejemplo de aplicación de la escala de Hawksworth para un valor de EH = 3. 
 
 En la quinta zona de muestreo (C) se estimó el crecimiento primario de los 
ápices midiendo la distancia de los 15 últimos internodos anuales de crecimiento 
(periodo 1994-2008). También se recogieron rodajas basales, del ápice y testigos 
radiales a 1,3 m (“cores”) de pies sanos y con gran presencia de muérdago para evaluar 
los efectos del muérdago sobre el crecimiento a distintas alturas del árbol. Finalmente se 
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recopilaron datos poblacionales del muérdago en cuatro pies muy afectados de esta zona 
(Fig. 2.9.).  
 
     
1                                                       2 
       
                          3             4 
Figura 2.9. Fotografías de los cuatro pies (1-4) muy afectados donde se analizaron a escala de árbol las 
características y disposición de las matas de muérdago. 
  
En cada uno de estos pies se estimaron las coordenadas espaciales relativas (x, y, 
z) de cada una de las matas de muérdago, su edad y el diámetro de la mata. Las 
coordenadas se obtuvieron mediante la medición de la altura desde la base del árbol 
(coordenada y), la distancia al tronco principal del árbol (coordenada x) y el ángulo con 
respecto al norte (coordenada z). La edad de las matas se estimó contando el número de 
verticilos o internodos de la mata y sumando un año más ya que el primer internodo 
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surge el segundo año (Fig. 2.10.). Por último se midió el diámetro basal de la mata 
correspondiente al segundo año de crecimiento de la mata. Cabe destacar el gran 
número de matas presentes en un solo árbol muy infectado, contándose hasta un 
máximo de 826 matas por árbol. 
 
 
Figura 2.10. Mata de muérdago de seis años de edad. 
 
Para el estudio dendroecológico, se extrajeron testigos cilíndricos de madera en 
dirección radial (“core”, Fig. 2.11., Tabla 2.2.). La extracción de los testigos se 
realizaba a 1,3 m de altura mediante barrena Pressler en árboles con Dbh superior a 15 
cm. Se extraían al menos dos testigos radiales por árbol en la dirección perpendicular a 
la máxima pendiente para evitar la presencia de madera de reacción. 
 
Tabla 2.2. Número de testigos radiales muestreados  según el grado de abundancia de muérdago (EH) en 
cada árbol  y sitio. Abreviaturas como en la tabla 2.1. 
EH SA SB PA PB C 
1 52 86 58 49 40 
2 26 18 54 19 16 
3 27 38 46 45 24 
TOTAL 105 142 158 113 80 
 
 
Figura 2.11. Foto de un testigo radial de madera (“core”). 
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En el campo, se estimó el porcentaje de albura del xilema una vez extraído el 
testigo y teniendo en cuenta el diámetro del tronco. La longitud de la albura se midió 
visualmente mediante una regla ya que se distingue fácilmente, por ser la zona más 
húmeda y clara o menos opaca, observando el testigo a la luz. Se calculó el porcentaje 
de área del xilema ocupado por la albura. 
La competencia puede actuar a largo plazo como un factor clave de 
predisposición del decaimiento dando lugar a un declive en el crecimiento (Bigler y 
Bugmann 2003). Existen múltiples índices de competencia que tienen en cuenta el 
número, el tamaño y la disposición espacial de los árboles vecinos. En este trabajo se 
calculó un índice sencillo (IC) basado en el propuesto por Daniels (1976) en el que la 
competencia para cada árbol situado dentro de cada parcela se estimó obteniendo el 
promedio de la relación entre el Dbh del árbol focal (DBHi) y el Dbh de cada uno de los 
árboles vecinos (DBHj), que fueron aquellos situados en un círculo con un radio de 5 m, 
valor próximo al diámetro horizontal medio de las copas. Todos los pies cuyo radio de 5 
m solapaban con los límites de la parcela se excluyeron del cálculo del índice. 
 
2.4. Métodos dendrocronológicos. 
Se secaron los testigos de madera en el laboratorio a temperatura ambiente y se 
pegaron en guías de madera con cola blanca de forma que las traqueidas se dispusieran 
en posición lo más vertical posible. Para la correcta visualización de los anillos se 
emplearon dos sistemas, unos testigos se lijaron con lijas de grano sucesivamente más 
finas y a otros se les corto pequeñas láminas mediante un microtomo de “cores” 
(Micromo G.S.L.1, WSL, Zurich, Suiza) hasta que se distinguían los anillos. 
La datación cruzada o sincronización (“cross-dating”) es el proceso más 
laborioso e importante en dendrocronología (Stokes y Smiley 1968, Yamaguchi 1991). 
La datación cruzada consiste en la sincronización de muestras de madera de distintos 
individuos de la misma especie y zona mediante el reconocimiento de las secuencias 
características de crecimiento radial. En general, se requiere muestrear un mínimo de 
12-15 individuos por sitio tomando al menos dos muestras radiales por individuo (Fritts 
1976). Se establecen así anillos característicos que suelen aparecer en la mayoría de las 
muestras en el mismo año y sirven así para datarlas. Por ejemplo, los anillos de los años 
1967, 1994 y 2005 eran estrechos en la mayoría de los árboles muestreados mientras 
que el anillo del año 1975 solía presentar madera tardía estrecha. La datación cruzada 
permite asignar un año a cada anillo con precisión y evitar los problemas derivados de 
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la existencia de anillos falsos, dobles o de anillos “perdidos” generados por el 
crecimiento secundario incompleto o irregular en todo el perímetro del tronco.  
El siguiente proceso es la medición de la anchura de los anillos de las muestras 
de madera. Para dicha medición se empleó una lupa binocular (Leica MZ 125) y un 
medidor semiautomático LINTAB-TSAP (Frank Rinn, Heidelberg, Alemania) y se 
midieron los anillos con una resolución de 0,01 mm. Una vez realizadas las medidas, la 
datación visual inicial fue evaluada mediante el programa COFECHA (Holmes 1983), 
que permite relacionar las distintas muestras a distintos intervalos de tiempo y encuentra 
las dataciones con mayor correlación entre muestras.  
Para cuantificar y estudiar las diferencias en el crecimiento radial de los árboles 
con una diferente abundancia de muérdago se realizaron diversos análisis. Primero, se 
calculó el incremento anual de área basimétrica (BAI) para cada árbol: 
)( 2 1
2
1 −−= tRRBAI π     (1) 
donde R es el radio del árbol y t es el año de formación del anillo de crecimiento. Se 
obtuvo el promedio del BAI de los árboles según la escala de abundancia de muérdago 
en cada zona de muestreo. El BAI es una variable que no presenta los problemas de 
tendencia decreciente de la anchura del anillo al aumentar el tamaño y la edad del árbol 
y es además una variable con significado funcional más claro que la anchura del anillo 
ya que suele relacionarse con el área transpirante y fotosintética del árbol así como con 
su vigor (Duchesne et al. 2002). Es esperable que árboles con abundantes matas de 
muérdago muestren tendencias decrecientes de BAI en su madurez. A la hora de 
comparar grupos de árboles según su nivel de abundancia de muérdago se consideró el 
valor medio de BAI para el periodo 1995-2008 cuando el tamaño de muestra (número 
de árboles con datos de crecimiento) era máximo y constante, porque se consideró que 
en este periodo ya se apreciarían los efectos negativos del muérdago sobre el 
crecimiento. También se calculó el cociente entre el BAI y el área basal para eliminar en 
parte el efecto del tamaño del árbol sobre el BAI. Segundo, se estimó la reducción de 
crecimiento radial (RC) siguiendo el método propuesto por Nowacki y Abrams (1997). 
Estos autores calcularon las diferencias relativas entre el crecimiento radial medio para 
periodos secuenciales de 10 años lo que permitiría detectar cambios de crecimiento (%) 
en escalas temporales medias. En este trabajo se usaron sin embargo periodos 
secuenciales de 3 años para retener y comparar los cambios relativos de crecimiento a 
escalas temporales más cortas que pueden ser las más relevantes para evaluar los efectos 
del de muérdago: 
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RC = [(M1 – M2) / M2] x 100    (2) 
donde M1 y M2 corresponden a los valores medios de crecimiento radial de los 
periodos de 3 años previo (p. ej., 1999-2001) y posterior (p. ej., 2002-2004), 
respectivamente. Un valor positivo y elevado de este índice indica una mayor reducción 
de crecimiento radial. Se calcularon los valores de reducción de crecimiento medio 
anual para cada zona de muestreo y tipo de árboles según la abundancia de muérdago. 
Tercero, para detectar si los cambios de crecimiento podían estar afectados por cambios 
históricos en el uso de los bosque estudiados, como talas, se estimaron los cambios de 
crecimiento positivos (CP), mediante el recuento del número de árboles con 
crecimientos positivos superiores al 75 %, ya que esta variable es un buen indicador de 
la presencia de talas en el periodo de estudio: 
CP=  [(M2 – M1) / M1] x 100       (3) 
donde M1 y M2 corresponden a los valores medios de crecimiento radial de los 
periodos de 3 años previo. 
Finalmente, para relacionar las series brutas de crecimiento radial (anchura del 
anillo) con variables climáticas deben convertirse en cronologías estandarizadas de 
índices de crecimiento radial mediante ajustes lineales y exponenciales y usando 
funciones polinómicas tipo “spline” (Cook y Peters 1981). Las funciones “spline” son 
polinomios de distinto grado que siguen la serie de crecimiento según la frecuencia 
seleccionada. El valor de anchura medido se divide por el valor de la función ajustada 
para obtener un índice anual de crecimiento radial. Dado que ese trabajo busca estudiar 
la relación entre crecimiento y clima a escalas temporales cortas (1-10 años), se extrajo 
la variabilidad de baja y media frecuencia de los datos brutos mediante ajustes 
exponenciales negativos y funciones “spline” de 30 años para así retener gran parte de 
la variabilidad de alta frecuencia. Dado que los índices de crecimiento radial suelen 
mostrar autocorrelación temporal (Monserud, 1986), se filtraron de nuevo las series de 
índices con modelos autoregresivos de orden 1 para obtener así las series residuales (sin 
autocorrelación) para cada testigo que fueron promediadas mediante medias robustas 
ponderadas para obtener una cronología final para cada zona de muestreo y para cada 
tipo de árboles según la escala de abundancia de muérdago. Para estudiar la relación 
entre crecimiento y clima, se retuvo sólo el periodo de la cronología con mayor tamaño 
de muestra. Las cronologías de índices residuales se calcularon con el programa 
ARSTAN (Cook 1985).  
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2.5. Relaciones entre crecimiento y clima. 
Las relaciones entre crecimiento radial y clima se cuantificaron usando por un 
lado las cronologías residuales de índices de crecimiento y, por otro, series medias 
climáticas regionales de temperatura media y precipitación total. Las series climáticas 
regionales se construyeron a partir de los datos meteorológicos de las estaciones 
próximas al área de estudio (Tabla 2.3.; Figs. 2.12. y 2.13.). La media regional climática 
se construyó usando la subrutina MET dentro del paquete de programas 
“Dendrochronology Program Library” (Wigley et al. 1984, Holmes 1994). La 
homogeneidad de los datos climáticos usados se evaluó utilizando la subrutina HOM 
del citado paquete de programas. 





















Figura 2.12. Climodiagrama de Alcalá de la Selva (40º 22’ 20’’ N, 0º 43’ 17’’W, 1400 m, Teruel) para el 
periodo 1949-2007. 
 
La relación crecimiento-clima se cuantificó usando funciones de correlación, 
basadas en coeficientes de correlación de Pearson entre los índices de crecimiento y los 
datos climáticos mensuales para la serie de años disponible (Fritts, 1976). El 
crecimiento radial suele estar relacionado con el clima del año anterior al de formación 
del anillo, por lo que la ventana de correlación clima-crecimiento incluyó desde agosto 
del año anterior al crecimiento hasta octubre del año de formación del anillo. Se 
utilizaron los siguientes datos climáticos mensuales: precipitación total y temperatura 
media. Los coeficientes de correlación y de respuesta se calcularon usando el programa 
DendroClim 2002 (Biondi y Waikul 2004). La significación de los coeficientes de 
correlación calculados se estimó comparándolos con los coeficientes obtenidos en 999 
conjuntos de datos a partir de la aleatorización con reemplazamiento (“bootstrapping”) 
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de los datos originales (Guiot 1990). Una vez determinadas las variables climáticas 
mensuales que más influían sobre el crecimiento radial (p. ej. la precipitación 
primaveral), se compararon los coeficientes de correlación clima-crecimiento entre 
árboles clasificados según su abundancia de muérdago. 
Tiempo (años)












































Otoño (p = 0,004)
 
Figura 2.13. Series climáticas regionales estacionales de temperatura media y precipitación total. La 
temperatura media de otoño muestra un aumento significativo (p = 0,004) en el área de estudio durante 
los últimos 50 años. 
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Tabla 2.3. Características de las estaciones meteorológicas (datos medios anuales) utilizadas para obtener 
la media climática regional del área de estudio. 
 













Alcalá de la Selva 40º 22’ 20’’ 0º 43’ 17’’ 1404 1949-2007 646 ––– ––– 
A. de la Selva 
“Solano de la Vega” 
40º 21’ 30’’ 0º 41’ 57’’ 1400 1988-2007 578 1988-2007 9,6 
Villarroya de los 
Pinares 
41º 31’ 00’’ 0º 41’ 00’’ 1320 1990-2007 512 1990-2007 9,2 
 
2.6. Análisis estadísticos. 
Se obtuvieron los valores medios de distintas variables estructurales y 
ambientales para cada zona de muestreo y grado de infección según la escala 
modificada de Hawksworth (Dbh, abundancia de muérdago, altura, altura de la copa, 
diámetro de la copa, frondosidad, índice de competencia, área de albura, BAI medio 
entre los años 1995-2008 y relación BAI/Área basal). Se realizó una comparación de 
valores medios entre zonas de muestreo y clases daños para detectar si existían 
diferencias significativas entre estos grupos. Este análisis se realizó mediante ANOVAs 
de un factor (sitio o escala de daños) en el caso de variables cuantitativas que siguieran 
distribuciones normales una vez transformadas y cumplieran la prueba de 
homogeneidad de varianzas. En el caso de variables que no cumplieran estos supuestos 
se ha usado el test H de Kruskal-Wallis. Las comparaciones a posteriori de las medias se 
realizaron mediante los tests S-N-K (asumiendo varianzas iguales) y de T2 de Tamhane 
(no asumiendo varianzas iguales) en el caso de los análisis paramétricos o bien usando 
el test no paramétrico de la U de Mann-Whitney (Sokal y Rohlf 1995). 
Por otra parte se cuantificó la relación existente entre las distintas variables 
estructurales y ambientales y el crecimiento radial mediante correlaciones de Pearson 
(r) o de Spearman (rs), en función de que las variables sean cuantitativas y sigan una 
distribución normal o sean semicuantitativas, respectivamente. Se ha prestado especial 
atención a las relaciones entre las variables asociadas con el vigor de los pies como la 
defoliación y las demás variables estructurales. Todos los análisis estadísticos 
mencionados hasta aquí se realizaron con el programa SPSS 15.0. (SPSS Inc., Chicago, 
IL, USA). 
Finalmente, para comparar el efecto de la abundancia de muérdago, del sitio y de 
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la variabilidad temporal sobre el crecimiento se utilizaron modelos lineares mixtos ya 
que permiten tener en cuenta el efecto sobre el crecimiento de factores fijos de interés 
(tiempo, abundancia de muérdago) y factores aleatorios no controlados por el 
investigador (sitio, árbol) (Budhathoki et al. 2008). Por un lado se compararon los datos 
de crecimiento primario (longitud de internodos apicales) y secundario (diámetro de 
internados apicales) entre grupos de árboles en la parcela (C) con muestras de madera 
basales y apicales según la escala de abundancia de muérdago (EH) y entre parcelas y 
años (periodo 1990-2008). Por otro lado, se compararon los datos de crecimiento 
secundario (incremento de área basimétrica) del mismo periodo, ya que en este intervalo 
de tiempo el número de árboles muestreados era máximo y más o menos constante, 
considerando las cuatro parcelas con muestras dendrocronológicas a 1,3 m (SA, SB, PA 
y PB). Estos análisis se realizaron usando datos transformados mediante logaritmos, 
para obtener distribuciones similares a la normal. Se evaluaron si existían diferencias a 
posteriori entre parejas de clases de abundancia de muérdago, sitios y años mediante 
tests HSD de Tukey. Para calcular los modelos lineares mixtos se usó el programa JMP 
6.0 (SAS Institute Inc., Carry, NC, USA). 
 
2.7. Análisis espaciales. 
Se han realizado tres tipos de análisis espaciales para: (i) determinar si las matas 
de cada árbol y los árboles dentro de la parcela mostraban un patrón espacial agregado, 
aleatorio o regular ya fuera en dos (árboles) o en tres dimensiones (matas) mediante 
análisis del patrón de puntos (funciones K(t) de Ripley y G(t)), (ii) describir si existía 
algún patrón espacial de variables asociadas a la edad de las matas dentro de cada árbol 
mediante análisis del patrón de superficies (correlogramas basados en la I de Moran) y 
(iii) cuantificar si había correlación espacialmente corregida entre las distintas variables 
medidas para cada árbol dentro de cada parcela (correlación espacialmente corregida). 
 
Análisis del patrón de los árboles mediante la función K(t) de Ripley 
Si un grupo de puntos se distribuye de forma aleatoria en el espacio con 
densidad λ, el número esperado de puntos en un círculo de radio t es λπt2. La desviación 
respecto a la aleatoriedad puede cuantificarse mediante la función K(t) de Ripley la cual 
refleja el tipo, intensidad y rango del patrón espacial mediante el análisis de las 
distancias existentes entre todos los puntos (Diggle 2003). Para parcelas rectangulares 
K(t) se define como: 












−−=    (4) 
para i ≠ j, donde n es el número de puntos en la muestra, A es el área de la parcela en 















)( , siendo tij 
la distancia existente entre los puntos i y j. La función K(t) suele compararse con una 
función K(t) de un patrón de referencia aleatorio (distribución de Poisson). En el caso de 
un patrón aleatorio K (t) = πt2 y en el caso de patrones agregados o uniformes se 
obtienes valores de K (t) superiores o inferiores a πt2 para la escala espacial (t) 
considerada. En este trabajo los patrones espaciales se analizaron considerando 15 
intervalos de 1 m. Para evaluar la intensidad de cada patrón analizado se obtuvo un 
índice global de bondad de ajuste (GoF) y su probabilidad asociada (p) (Diggle 2003). 
Del mismo modo que se puede analizar el patrón univariante de un tipo de 
puntos mediante la función Ki (t) también puede describirse el patrón bivariante de dos 
tipos de puntos mediante la función Kij (t) para evaluar si existe una interacción espacial 
entre ambos grupos de puntos (atracción, repulsión o ausencia de relación) (Møller y 
Waagepetersen 2003). Para cada sitio de estudio se realizaron análisis espaciales 
considerando las posiciones de los árboles sin muérdago o con pocas matas (EH = 1) 
respecto a la posición de los árboles con abundante muérdago (EH = 2-3) para cada 
clase de árboles con al menos 8 individuos. En el caso de los patrones univariantes y 
bivariantes las hipótesis de aleatoriedad o ausencia de relación espacial (mediante 
marcado aleatorio) fueron contrastada mediante 999 simulaciones de Monte Carlo de 
los datos originales y el nivel de significación se consideró p = 0,05. Estos análisis se 
han llevado a cabo usando el programa Programita (Wiegand y Moloney 2004).  
 
Análisis del patrón de las matas mediante la función G(t) 
 Para describir el patrón espacial tridimensional de las matas a escala de árbol se 
utilizó la función G (t) que compara la distribución acumulada de distancias de cada 
punto al vecino más próximo respecto a un patrón de Poisson homogéneo (Diggle 
2003):  
2
1)( tetG λπ−−=     (5) 
siendo t la distancia desde un punto cualquiera del patrón hasta el punto más cercano y λ 
la intensidad (número esperado de puntos por unidad de área). En general valores de 
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G(t) mayores que los obtenidos para un proceso aleatorio (Poisson) indican agregación 
espacial (distancias al vecino más cortas que las esperadas al azar) . Se analizó el patrón 
espacial tridimensional de las matas de muérdago en tres árboles seleccionados con 
abundantes matas para distancias entre 0 y 0,7 m mediante el programa Spatial Analysis 
3D considerando un volumen igual a un cubo que comprendiera toda la copa del árbol 
(Eglen et al., 2008). Se comparó el patrón espacial de los datos con el esperado por un 
proceso aleatorio (Poisson) y con los patrones generados por 99 simulaciones de Monte 
Carlo de los datos originales que permiten estimar un intervalo de confianza. 
 
Análisis del patrón de edades de las matas mediante correlogramas de Moran 
Se evaluó el patrón espacial de la edad de las matas de muérdago dentro de la 
copa de pinos con abundantes matas mediante correlogramas espaciales. Primero, se 
convirtieron las posiciones originales tridimensionales en un posiciones 
bidimensionales consideraron sólo las coordenadas horizontal (distancia al tronco 
principal) y vertical (altura) de la distribución de las matas de muérdago dentro del 
árbol. Segundo, para cuantificar el patrón espacial de la edad de las matas se usó la I de 
Moran asumiendo la normalidad y estacionariedad de los datos de edad:  



























11    (6) 
donde xi e xj son los valores que toma la variable x en los puntos i y j, N es el número de 
datos, y wij es el peso de la clase de distancia t, que puede valer wij = 1 si el punto j está 
dentro de la clase de distancia d medida a partir del punto i, o wij = 0 si no se cumple 
dicha condición (Legendre y Legendre 1998). En realidad, los pesos wij deciden la 
proximidad o el “vecindario” de cada punto analizado. Por analogía con el ajedrez, 
suelen usarse diversos tipos de vecindad según la posición de los puntos próximos, 
siendo aquí el elegido el tipo “reina” con ocho (N, NE, E, SE, S, SW, W y NW). El 
índice I de moran se comporta como un coeficiente de correlación de Pearson y suele 
variar entre +1 y –1. En el caso de autocorrelación positiva I tiende a +1, si la 
autocorrelación es nula I se aproxima a 0 y, para el caso de autocorrelación negativa, I 
tiende a -1. Se calculó el coeficiente I de Moran para clases de distancia de 0,5 m. 
Además de estimar la significación individual de cada valor de I (p = 0,05) para las k 
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clases de distancia se calculó la significación global (p’) del correlograma usando la 
corrección de Bonferroni donde p’ = p / k (Legendre y Legendre, 1998). 
 
Mediante correlaciones espacialmente corregida 
Para evaluar la relación entre variables estructurales y abundancia de muérdago 
en cada parcela utilizamos el coeficiente no paramétrico de correlación de Spearman 
(rs). Dado que las variables son espacialmente explícitas la presencia de autocorrelación 
espacial invalida la asunción de independencia en la que se apoyan muchos de los 
análisis estadísticos clásicos como la correlación por lo que el nivel de significación (p) 
de la correlación debe ser corregido (Dutilleul 1993). En este trabajo se usa la 
aproximación propuesta por Clifford et al. (1989) quienes estiman un tamaño de 
muestra efectivo M que difiere del tamaño de muestra inicial N en función del grado de 
autocorrelación de las variables para así obtener un nivel de significación corregido. 
Estos cálculos se realizaron con el programa Passage (Rosenberg 2001). 





3.1. Estructura de los bosques muestreados. 
 Las cuatro primeras zonas de estudio corresponden a masas abiertas de solana, 
siendo la parcela PA la que presentó una mayor densidad de pies vivos y área 
basimétrica de todas (Tabla 3.1.). En cuanto a los valores de tamaño del árbol (altura, 
dbh, tamaño de la copa) los valores más altos se encontraron en la parcela SA.  
 
Tabla 3.1. Características de las parcelas. Abreviaturas de las parcelas como en la Tabla 2.1 (AB = área 
basimétrica). 
Sitio DBH (cm) Altura (m) 
Diámetro de 
la copa (m) 
Altura de la 




Densidad pies / 
tocones       
(nº ha
-1
)   
SA 25,55 ± 1, 28 9,88 ± 0,36 5,36 ± 0,19 7,45 ± 0,34 1,65 333 / 0 
SB 20,26 ± 0,70 8,02 ± 0,28 4,70 ± 0,17 5,91 ± 1,91 1,60 522 / 0 
PA 21,04 ± 0,54 8,92 ± 0,19 4,59 ± 0,15 4,59 ± 0,15 1,94 600 / 0 
PB 23,45 ± 1,09 8,69 ± 0,49 4,62 ± 0,23 4,62 ± 0,23 1,38 333 / 100 
 
 
Con respecto a la abundancia de muérdago se encontró un mayor nivel medio de 
infección en las zonas del Puerto de Gúdar, siendo la parcela PA la que alberga un 
mayor número de pies con abundante muérdago (EH = 2-3; Tabla 3.2.). Por otro lado, el 
menor nivel de infección se detectó en la parcela SB, donde el 74 % de los árboles 
presentaron bajos o nulos niveles de abundancia de muérdago (EH = 1). En el otro 
extremo PB fue la parcela con mayor abundancia de individuos con alto grado de 
infección (EH = 3; Fig. 3.1.). 
 
 
Tabla 3.2. Grado de abundancia de muérdago en las distintas zonas de estudio. Abreviaturas de las 







Escala original / 
modificada de 
Hawksworth (EH) 
Árboles con daños (%) según 
la escala de Hawksworth  
Árboles con daños 




    0 1 2 3 4 5 6 1 2 3 
SA 30 10 2,04 ± 0,32 / 1,60 ± 0,15 13 30 17 13 7 7 3 60 20 20 
SB 47 3 1,46 ± 0,27 / 1,38 ± 0,10 49 9 17 8 4 6 4 74 13 13 
PA 54 7 2,84 ± 0,23 / 1,87 ± 0,10 12 9 13 26 20 9 4 34 46 20 
PB 30 10 2,74 ± 0,38 / 1,79 ± 0,16 17 0 30 23 0 3 17 47 23 30 
 





























Figura 3.1. Frecuencia relativa de árboles según la abundancia de muérdago estimada mediante la escala 
modificada de Hawksworth (EH = 1-3) en las cuatro zonas de estudio intensivo.  
 
En cuanto a las comparaciones entre clases de árboles según su nivel de 
abundancia de muérdago en las cuatro zonas de estudio (Tabla 3.3.) se observan 
diferencias significativas (p < 0,001) en el caso del diámetro a 1,3 m (dbh) y la 
frondosidad (Figs. 3.2. y 3.3; Tabla 3.3). En general, dentro de cada sitio de estudio, los 
árboles con mayor abundancia de muérdago suelen mostrar un diámetro mayor y una 
frondosidad menor o defoliación mayor (Fig. 3.2.). También se observó que los árboles 
más infectados tendían a mostrar un mayor diámetro horizontal de la copa. Además, en 
todos los sitios de estudio excepto en el de menor abundancia de pies infectados (SB), 
los pinos con mayor abundancia de muérdago mostraban un incremento de área 
basimétrica del periodo 1995-2008 menor así como una relación más baja entre dicho 
incremento y el área basimétrica total (BAI1995-2008/BA) que los pinos con pocas o ninguna 
matas de muérdago. En el caso del área relativa de albura los resultados encontrados 
fueron dispares. Es decir, aunque los árboles con abundante presencia de muérdago 
podían mostrar los diámetros mayores para una clase determinada de altura, su 
crecimiento radial expresado como incremento de área basimétrica era el menor. 
En el caso del sitio C, en el que se tomaron rodajas apicales y basales y muestras 
a 1,3 m, de nuevo los árboles con mayor abundancia de muérdago fueron los más 
defoliados y se encontró de nuevo un menor crecimiento radial en árboles con mayor 
grado de infección (Tabla 3.4.). Sin embargo, las diferencias de crecimiento entre clases 
de árboles según su abundancia de muérdago sólo fueron significativas en la base y 
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sobre todo en el ápice mientras que, en este sitio, las diferencias no fueron significativas 
para muestras tomadas a 1,3 m. 
 
Dbh (cm)












altura = 5,83 + 0,15 dbh; n = 211; R2 = 0,12; p < 0,001 
altura = 6,95 + 0,09 dbh; n = 99; R2 = 0,06; p < 0,05
 
 
Figura 3.2. Relaciones entre altura y diámetro a 1,3 m (dbh) en pies con abundante muérdago (EH =3) o 
con niveles de abundancia moderada o baja (EH = 1-2). Se observa cómo la mayoría de los pies 
dominantes más altos presentan abundantes matas de muérdago (EH = 3). Se indican las regresiones 
















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Figura 3.3. Valores medios (± error estándar) de variables estructurales seleccionadas (diámetro a 1,3 m 
–dbh-, frondosidad y relación entre incremento de área basimétrica del periodo 1995-2008 y área 
basimétrica total -BAI/BA) según el nivel de abundancia de muérdago (EH = 1-3) para los cuatro sitios 
de estudio (SA, SB, PA y PB). Abreviaturas de las parcelas como en la Tabla 2.1. 
 
En los cuatro primeros sitios de estudio (SA, SB, PA y PB) se hallaron 
correlaciones generalmente positivas y en algunos casos significativas entre las 
variables estructurales referidas al tamaño (dbh, altura, altura de la copa y diámetro de 
la copa), a excepción de la correlación entre altura y diámetro de la copa que fue 
Efectos del muérdago sobre el crecimiento secundario del Pinus sylvestris Resultados 
30 
 
negativa (Tabla 3.5.). El nivel de abundancia de muérdago mostró relaciones negativas 
y significativas con el cociente BAI1995-2008/BA, indicando un menor crecimiento radial 
en los pinos con mayor abundancia de muérdago (Fig. 3.4.), y relaciones positivas y 
significativas con el diámetro a 1,3 m (Fig. 3.5.), sugiriendo que los árboles con troncos 
más gruesos muestran una mayor probabilidad de concentrar abundantes matas de 
muérdago. En el sitio de muestreo C, se encontraron similares resultados (Tabla 3.6.). 
La abundancia de muérdago continuó manteniendo una correlación negativa y 
significativa con la frondosidad y el cociente entre BAI y área basal, siendo en este 
último caso sólo significativa para muestras basales y apicales. La frondosidad fue de 
nuevo una variable integradora del vigor del árbol, ya que mostró relaciones positivas y 
significativas con las variables de crecimiento como el incremento del área basimétrica. 
 





























Figura 3.4. Relación negativa entre abundancia de muérdago (EH = 1-3) y la relación entre el incremento 
medio de área basimétrica entre 1995 y 2008 y el área basal para los datos combinados de todos los 
árboles de los cuatro sitios de estudio intensivo (PA, PB, SA y SB). Se indica la regresión entre ambas 
variables. 





















Figura 3.5. Relación positiva entre abundancia de muérdago (EH = 1-3) y el diámetro a 1,3 m (dbh) para 
los datos combinados de todos los árboles de los cuatro sitios de estudio intensivo (PA, PB, SA y SB). Se 

















































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































3.2. Análisis espacial del patrón de los árboles. 
Para determinar si existía algún patrón espacial en la disposición de los pinos según 
la abundancia de muérdago o interacciones espaciales entre las clases de abundancia de 
muérdago (EH = 1 vs. EH = 2-3) en cada una de las parcelas estudiadas se realizaron 
análisis univariantes y bivariantes del patrón de puntos mediante la K(t) de Ripley (Fig. 
3.6., Tabla 3.7.).  
































Figura 3.6. Distribución de los pinos en los sitios de estudio SA, SB, PA y PB. El tamaño de los símbolos es 
proporcional al diámetro del árbol. Los colores corresponden a la escala de abundancia de matas de 
muérdago: blanco, escasa presencia (EH = 1); gris, moderada abundancia (EH = 2); negro, elevada 
abundancia (EH = 3). 
 
Se encontró que los árboles con poco y con abundante muérdago tendían a estar 
separados por una distancia media de 7 m en el sitio SA, aunque este patrón no era 
globalmente significativo. En el caso del sitio SB, donde menos árboles con abundante 
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muérdago aparecían, se encontró agregación significativo en los pies con abundante 
muérdago que formarían manchas de un radio medio igual a 2 m, y dichos árboles con 
abundante muérdago mostraron repulsión a 2 y 8 m respecto a árboles con pocas o ninguna 
mata de muérdago. También en el sitio PB encontramos agregación significativa, pero esta 
vez a una escala intermedia (8 m), de los individuos con muchas matas de muérdago. No 
se encontraron patrones espacialmente significativos para los árboles con más matas de 
muérdago en los dos sitios con más árboles de estas características (SA, PA). 
 
Tabla 3.7. Resumen de los análisis espaciales del patrón de los árboles según su abundancia de matas de 
muérdago en los cuatro sitios de estudio intensivo. Los signos positivos muestran agregación o atracción 
significativa y los negativos una distribución regular o repulsión significativa según los valores obtenidos de 
la K(t) de Ripley a distintas distancias (t) para un rango entre 1 y 15 m. Se indica un índice de bondad de 
ajuste (GoF) y su probabilidad asociada (p) que permiten resumir globalmente cada patrón espacial ya que 
valores elevados de GoF  indican un patrón espacial más intenso y significativo si p < 0,05.  Se indica el 
número de árboles (n) de cada clase de abundancia de muérdago. 
 
      t (m)     
Sitio Tipo de árboles n 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 GoF p 
SA EH 1 18 r r r r r r r r r r r r r r r --- --- 
  EH 2-3 12 r r r r r r r r r r r r r r r --- --- 
  EH 1 vs. EH 2-3 --- r r r r r r - r r r r r r r r 864 0,13 
SB EH 1 35 r r r r r r r r r r r r r r r   
  EH 2-3 12 r + r r r r r r r r r r r r r 936 0,05 
  EH 1 vs. EH 2-3 --- r - r r r r r - r r r r r r r 990 0,01 
PA EH 1 32 r r r r r r r r r r r r r r r --- --- 
  EH 2-3 21 r r r r r r r r r r r r r r r --- --- 
  EH 1 vs. EH 2-3 --- r r r r r r r r r r r r r r r --- --- 
PB EH 1 21 r r r r r r r r r r r r r r r --- --- 
  EH 2-3 8 r r r r r r r + r r r r r r r 989 0,01 




3.3. Análisis del patrón espacial de la edad de las matas de muérdago. 
Se seleccionaron y muestrearon con detalle la posición espacial, el diámetro basal y 
la edad de las matas de muérdago en cuatro pinos con un elevado número de matas. El 
análisis espacial de las matas se realizó en todos los pinos excepto el pie 4 por presentar 
características muy diferentes del resto y un menor número de matas (Tabla 3.8.) 
 
 




Tabla 3.8. Características de los pies seleccionados con abundante muérdago (EH = 2-3) para la descripción 






















(nº m-3) 1 
1 (3) 28,2 12,5 6,0 4,0 80 9,1 77 823 33 
2 (3) 25,5 12,5 5,5 2,7 70 6,0 86 826 79 
3 (3) 25,1 11,5 5,5 3,5 30 8,1 80 810 46 
4 (2) 19,1 10,5 5,0 2,4 50 4,1 77 203 27 
1Se estimó la densidad de matas considerando las copas de los árboles como conos geométricos.  
 
El análisis del patrón de puntos de las matas revela en los tres casos resultados 
similares indicando una agregación muy significativa a distancias entre 0,6 y 0,8 m (Figs. 
3.7., 3.8 y 3.9; ver también Apéndices). Las matas jóvenes, de edad inferior a 7 años, 
mostraron siempre mayor agregación que las matas de mayor edad. Los pinos con mayor 
grado de agregación (individuos 2 y 3) mostraron en general los valores de densidad de 
matas más elevados y estratos verticales de ramas principales muy definidos. 
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Edad ≤ 7 años
Edad > 7 años
 
Figura 3.7. Distribución espacial de las matas de muérdago en función de su altura y distancia al tronco de 




Si se compara la disposición vertical y horizontal de las matas de muérdago en los 
pinos 1, 2 y 3 se constataba que la abundancia de matas cerca del tronco principal y la 
estratificación vertical de las ramas del pino 3 determinaban en gran medida la disposición 
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Figura 3.8. Situación espacial y frecuencia de matas de muérdago según su distancia al tronco y altura en los 
pinos 1 (P1, símbolos negros), 2 (P2, símbolos grises oscuros) y 3 (P3, símbolos grises claros). 
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Figura 3.9. Análisis espacial de puntos de la distribución tridimensional de las matas de muérdago mediante 
la función G (t) en función de la distancia (t) para los pies: 1, 2 y 3. Valores elevados de G (t) por encima de 
la curva correspondiente a una distribución al azar corresponden a agregación a la distancia (t) indicada. Las 
líneas con símbolos corresponden a los patrones de las matas con edades superiores (línea y triángulos 
grises) o inferiores a 7 años (línea y círculos negros). Las líneas rayadas corresponden a una distribución al 
azar (Poisson) para los patrones de de las matas con edades superiores (línea gris) o inferiores a 7 años (línea 
negra) y las líneas punteadas corresponden a patrones aleatorios. 
 
3.4. Dinámica espaciotemporal de las matas de muérdago.  
En general las matas de muérdago de mayor edad se encontraron en el ápice y próximas al 
tronco principal (Fig. 3.7.). En los tres pinos se detectaron valores de autocorrelación 
espacial positiva para la edad de las matas con manchas de radio medio igual a 0,7 m (p. 
ej. pino 3), 1 m (p. ej. pino 2) o 1-3 m (p.ej. pino 1) (Fig. 3.10.).  







































































































































































Figura 3.10. Distribución espacial de las matas de muérdago en función de su edad, distancia al tronco y 
altura y correlogramas de Moran de la edad de las matas en cada pino (gráficos a la derecha). En los 
correlogramas los círculos negros muestran valores significativos (p < 0,05) de la I de Moran para las 
distintas distancias analizadas. Todos los correlogramas fueron globalmente significativos (p < 0,05). 
 
Si analizamos con detalle las edades de las matas de muérdago, observamos que 
siguen una función exponencial en los cuatro pies con abundantes matas (Fig. 3.11.). Una 
vez extraídos los residuos del ajuste de la función exponencial, se detectaron abundantes 
matas de dos clases de edad: entre 1 y 3 años y entre 10 y 14 años. Destacó el número 
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menor de lo predicho por la curva exponencial (residuos negativos de edad) de matas entre 
4 y 6 años de edad. 
 







1 (EH = 3)
2 (EH = 3)
3 (EH = 3)
4 (EH = 2)
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Figura 3.11. Diagrama de frecuencia de las edades de las matas de muérdago con el ajuste de la curva 
exponencial para los pinos 1, 2, 3 y 4. Los dos gráficos inferiores muestran los residuos de la frecuencia de 
las edades tras ajustar un modelo exponencial para los cuatro pinos y las medias y su error estándar para los 
pinos agrupados según la abundancia moderada (EH = 2, pino 4) o elevada (EH = 3, pinos 1, 2 y 3) de matas 
muérdago. 
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Se encontró una relación significativa que se ajustaba a un modelo logarítmico 
entre la edad y el diámetro basal de las matas para todos los pinos estudiados y para el 
conjunto de datos de los cuatros pinos (Fig. 3.12., Tabla 3.9.). 
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Figura 3.12. Relaciones entre edad y diámetro basal de las matas de muérdago de los cuatro pinos 
estudiados y de los datos combinados de todos y modelos logarítmicos (círculos grises) edad = a + b * ln 
(diámetro). 
 
Tabla 3.9. Parámetros estadísticos del modelo logarítmico (edad = a + b * ln (diámetro)) ajustado entre edad 
y diámetro basal de las matas de muérdago. Se indica el número de matas medidas (n), el porcentaje de 
varianza explicada por el modelo (R2) y su probabilidad asociada (p). 
Pino n a b R2 p 
1 823 8,72 3,50 0,96 0,001 
2 826 9,39 3,91 0,96 0,001 
3 810 8,89 3,69 0,96 0,001 
4 203 7,24 2,84 0,97 0,001 
Todos 2662 8,81 3,61 0,96 0,001 
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Respecto a las relaciones entre las características de las matas de los pies 
estudiados y su disposición espacial se detectó en los tres pinos estudiados con detalle una 
tendencia significativa de mayor edad y diámetro de las matas a mayor altura, por lo que se 
pude afirmar que las matas de mayor edad y diámetro suelen encontrarse en la parte apical 
de la copa (Tabla 3.10.). 
 
Tabla 3.10. Relaciones entre la posición espacial y características de las matas de muérdago (edad, diámetro, 
relación edad/diámetro) evaluadas mediante el coeficiente de Spearman. Disposición de los valores dentro de 
cada celda: pino 1, línea superior (n = 823); pino 2, línea intermedia (n = 826); pino 3, línea inferior (n = 
810). Niveles de significación: * p ≤ 0,05, ** p ≤ 0,01. 
 Edad (años) 
Diámetro basal de la 
mata (cm) 
Relación diámetro/edad (cm año-1) 
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3.5. Efectos del muérdago sobre el crecimiento. 
 
3.5.1. Efectos del muérdago sobre el crecimiento primario. 
 En cuanto al crecimiento primario y secundario de los ápices de pies sin o con 
abundantes matas de muérdago del sitio C se observaron diferencias de ambos tipos de 
crecimiento según la abundancia de matas de muérdago (Fig. 3.13.). En cuanto al 
crecimiento longitudinal la divergencia entre ambos grupos es notable a partir del periodo 
2002-2005. También se detectaron bruscas caídas de crecimiento primario en años de 
sequías extremas como 1995 y 2005. En el año 2008, el crecimiento longitudinal y radial 
de los ápices de árboles con abundante muérdago era aproximadamente la mitad del 
observado en árboles sin muérdago. 
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Figura 3.13. Crecimiento primario (longitud) y secundario (diámetro) de los ápices entre 1994 y 2008 para 
pies sin matas de muérdago (EH = 1; n=10) y con abundantes matas de muérdago (EH = 3; n=10) en el sitio 
C. Se indican los errores estándar y la tendencia linear con el tiempo en el caso del diámetro. 
 
Los resultados de los modelos mixtos indicaron que los efectos del muérdago eran 
significativos sobre el crecimiento primario y sobre el secundario de los ápices (Tabla 
3.11.), pero también se encontraron diferencias de crecimiento significativas entre años, 
posiblemente debidas a distintas condiciones climáticas o a cambios ontogénicos de 
crecimiento del árbol. En ambos casos la interacción entre abundancia de muérdago y 
tiempo no fue significativa lo que indica que no hubo cambios temporales de crecimiento 
durante el periodo analizado en relación al grado de abundancia de muérdago. 
Tabla 3.11. Resumen del efecto de los factores fijos (abundancia de muérdago, tiempo) y sus interacciones 
sobre los crecimientos primario (longitud del internodo) y secundario (incremento de área basimétrica) de los 
ápices de los árboles del sitio C para el periodo 1990-2008 basado en modelos lineares mixtos (los árboles se 
consideraron factores aleatorios). Se indica el estadístico F y su probabilidad (p). 
 
Factor Longitud del internodo Incremento de área basimétrica 
 F P F p 
Abundancia de muérdago (EH) 160,19 0,0001 28,80 0,0001 
Tiempo (T) 5,57 0,0001 11,19 0,0001 
EH x T 1,30 0,2096 0,91 0,5461 




3.5.2. Efectos del muérdago sobre el crecimiento secundario. 
Antes de evaluar el efecto del muérdago sobre el crecimiento secundario, se 
cuantificaron otros efectos que pudieran haber afectado históricamente al crecimiento 
secundario. En concreto, mediante la estima de los cambios positivos de crecimiento 
relativo detectamos en el sitio SA una elevada frecuencia de árboles entre 1965 y 1975 con 
incrementos de crecimiento elevados (liberaciones) asociados a prácticas selvícolas como 
talas que reducen la competencia al liberar recursos y permiten aumentos muy 
pronunciados del crecimiento secundario (Figs. 3.14. y 3.15.). En el sitio PB se detectaron 
liberaciones asociadas a talas entre 1991 y 1998 lo que concuerda con la abundancia de 
tocones recientes en esta parcela.  
Año


































Figura 3.14. Frecuencia de árboles con cambios de crecimiento (CC) positivos superiores al 75 % 




























Figura 3.15. Series de crecimiento radial de dos pinos sin muérdago de la zona de muestreo SA en las que se 
observa una liberación de crecimiento a comienzos de los años 70 (flecha). 
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Respecto a los cambios negativos de crecimiento relativo todos los sitios de 
muestreo excepto el sitio PB, donde habíamos observado liberaciones asociadas a talas, 
mostraron un declive pronunciado desde aproximadamente 1985 y dicha caída de 
crecimiento fue mayor en el caso de árboles con mayor número de matas de muérdago 
(Fig. 3.16.). Dentro de cada sitio la divergencia entre árboles según la abundancia de 
muérdago fue notable desde aproximadamente 1995 (SB) o incluso desde comienzos de 
los años 1990 (SA, PB) y 80 (PA). En torno a 1985 culminó otro periodo de pérdida de 
crecimiento radial evidente en el sitio PB. En años posteriores a sequías severas como la 




















































Figura 3.16. Reducción relativa del crecimiento de los árboles según la abundancia de matas de muérdago 
para los cuatro sitios de estudio intensivo. Valores elevados indican una caída mayor del crecimiento. Se 
muestran las medias y su error estándar. 
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 En el caso de las muestras tomadas a distinta altura (ápice, dbh, base) en el sitio C 
se observó que la reducción reciente de crecimiento radial comenzó en torno a 1988 siendo 
este declive relativo más importante en las muestras tomadas a 1,3 m que en muestras 
apicales o basales (Fig. 3.17). La divergencia de la reducción de crecimiento entre grupos 
de árboles según la abundancia de muérdago es evidente desde 1995, siendo más temprana 
en las muestras apicales, aunque la clase con mayor reducción de crecimiento es EH = 2 y 
no EH = 3 en las tres alturas estudiadas. No obstante la divergencia de declive de 
crecimiento entre árboles sin muérdago (EH = 1) y el resto se detectó para los últimos 3 
años o incluso antes en las muestras apicales. La sensibilidad a la variabilidad climática del 
crecimiento secundario apical fue mayor que en el resto de muestras tal y como refleja la 












































Figura 3.17. Reducción relativa del crecimiento de los árboles según la abundancia de matas de muérdago 
en muestras tomadas a distinta altura (ápice, dbh, base) en el sitio C. Se muestran las medias y su error 
estándar. Valores elevados indican una caída mayor del crecimiento y valores negativos corresponden a 
crecimientos radiales positivos.  
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 Respecto al crecimiento secundario en los cuatro sitios de estudio intensivo se 
encontraron diferencias significativas entre años, entre sitios y entre clases de abundancia 
de muérdago con una importancia decreciente de los tres factores citados (Tabla 3.12.). 
Las interacciones entre estos tres factores fueron también significativas, especialmente las 
que consideraban el factor tiempo. Se hallaron diferencias de crecimiento secundario 
medio entre sitios en función de sus bajos (SA) o altos (PA) niveles de crecimiento  medio 
así como entre las escalas de infección leve-moderada (EH = 1-2) e infección severa (EH = 
3). Además, se detectó un cambio significativo de crecimiento a partir de mediados de la 
década de los 90. 
Tabla 3.12. Resumen de los efectos de los factores fijos (sitio de estudio, abundancia de muérdago, tiempo) 
y sus interacciones sobre el incremento de área basimétrica (periodo 1990-2008) analizados mediante 
modelos lineares mixtos en los cuatro sitios de estudio intensivo. La última columna muestra los grupos 
significativamente (p < 0,05) diferentes (grupos con letras minúsculas distintas o grupos separados por barras 
en el caso del tiempo son significativamente diferentes) de factores fijos (sitio, escala EH de abundancia de 
muérdago, año) basados en las comparaciones por pares de tests HSD de Tukey. Se indica el estadístico F y 
su probabilidad (p). 
 
Factor F p Test HSD de Tukey 
Sitio de estudio (S) 23,93 0,0001 PAa SBb PBbc SAc 
Abundancia de muérdago (EH) 13,12 0,0004 EH1a EH2a EH3b 
Tiempo (T) 359,72 0,0001 1990-1994 / 1995-2008 
S x EH 3,45 0,0181 –––– 
S x T 95,87 0,0001 –––– 
EH x T 105,07 0,0001 –––– 
S x EH x T 7,09 0,0001 –––– 
 
 Gráficamente, se observó una clara divergencia en el crecimiento secundario entre 
clases de árboles según la abundancia de muérdago a partir de 1994-1995 en los sitios más 
afectados como SA o PA, manteniendo en general a partir de ese momento un menor 
crecimiento los pies con mayor abundancia reciente de matas de muérdago (Figs. 3.18. y 
3.19.). En el caso del sitio SB, donde la presencia de pinos con abundantes matas fue 
menor (Fig. 3.1.), no se apreciaron grandes diferencias entre las curvas de crecimiento 
excepto en los tres últimos años, por lo que se podría afirmar que se trata de una zona en la 
que el muérdago está proceso de expansión de la planta. La divergencia entre grupos de 
daños no fue siempre clara ya que las clases de infección moderada (EH = 2) o severa (EH 
= 3) pueden mostrar un crecimiento similar, como fue el caso del sitio SA, o bien no se 
detectan divergencias de crecimiento entre las clases de infección moderada y leve (EH = 
1) como fue el caso del sitio PB. 
 






























































Figura 3.18. Cambios en el crecimiento secundario (anchura del anillo anual de crecimiento) durante el 
periodo 1960-2008 según los diferentes niveles de abundancia de muérdago (EH1 = ausencia de matas de 
muérdago o abundancia baja, “infección” leve; EH2 = abundancia moderada de matas a lo largo de la copa, 
“infección” moderada; EH3 = abundantes matas por toda la copa y el tronco principal, “infección” severa) en 
los cuatro sitios de estudio (SA, SB, PA y PB). La escala a la derecha indica el número de radios analizados 
para cada año y clase de daños (EH1, línea discontinua; EH2, línea continua gris; EH3, línea continua negra). 
Las barras de cada punto muestran el error estándar. 
 



















































Figura 3.19. Cambios en el crecimiento secundario (logaritmo de la anchura del anillo anual de crecimiento) 
durante el periodo 1960-2008 según los diferentes niveles de abundancia de muérdago. Resto de símbolos 
como en la Figura 3.18. 
 
En el caso del incremento de área basimétrica (Fig. 3.20.), una vez extraída la 
tendencia observada en la anchura del anillo y debida al incremento de área del tronco, se 
observaron divergencias claras de crecimiento a mediados de los 90 entre las clases de 
abundancia de muérdago en el sitio PA con mayor presencia de pies infectados (Tabla 
3.1.). El incremento de área basimétrica de los pinos con infección moderada del sitio PB a 
mediados de los 90 puede deberse a tratamiento selvícolas de talas sanitarias que 
produjeron “liberaciones” de crecimiento radial (Fig. 3.14.). En general, se observó que los 
pinos que actualmente muestran un alto grado de infección por muérdago, pies en general 
dominantes, mostraban incrementos de área basimétrica a comienzos de la segunda mitad 
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del siglo XX superiores o similares a los detectados en árboles sin presencia reciente de 
































































Figura 3.20. Cambios en el crecimiento secundario (incremento de área basimétrica) durante el periodo 
1960-2008 según los diferentes niveles de abundancia de muérdago. Resto de símbolos como en la Figura 
3.18. 
 
En el sitio C, detectamos patrones de crecimiento similares a los ya descritos con 
una divergencia de crecimiento entre grupos de pinos según su abundancia de muérdago a 
partir de mediados y finales de los años 90 y con mayor crecimiento reciente en árboles 
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con pocas matas de muérdago (Figs. 3.21. y 3.22.). En el caso de las muestra tomadas a 1,3 
m y en la base también se detectó un mayor crecimiento medio de los árboles con pocas 
matas de muérdago a comienzos de los años 80. De nuevo las diferencias entre las clases 
de daños moderada (EH2) y severa (EH3) no fueron significativas, mientras que los pinos 
con escasa presencia de muérdago (EH1) mostraron un incremento de área basimétrica 
reciente (2006-2008) de más del doble que las otras dos clases, siendo estas diferencias 
más evidentes en las muestras apicales. Destaca que la divergencia de crecimiento entre 
clases de afección por muérdago fue más patente tras la sequía de 1994-1995 así como la 
respuesta a la posterior sequía de 2005 que redujo drásticamente y casi anuló la diferencia 
de crecimiento entre pinos con poco o abundante muérdago. 
 Finalmente, el incremento de área basimétrica de los tres pinos con abundante 
muérdago del sito C en los que se describieron la estructura espacial y la demografía de las 
matas de muérdago mostró valores menores que el crecimiento medio de árboles sin 
muérdago durante los tres últimos años a partir del año 2005 (Fig. 3.23.), aunque en el 
pino 3 las divergencias se remontaron a finales de los años 90. Cabe destacar que el pino 1 
tiene un diámetro a 1,3 m superior al resto (Tabla 3.8.), lo que concuerda con su mayor 
crecimiento a comienzos de los años 90. Tanto el pino 1 como el pino 3 correspondían por 














































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































Fig. 3.23. Incremento de área basimétrica (BAI) de los tres pinos (1 –línea verde-, 2 –línea amarilla- y 3 –
línea azul) con abundante muérdago en los que se describieron la estructura espacial y la demografía de 
las matas de muérdago respecto al crecimiento medio y la desviación estándar de pinos sin muérdago 
(línea roja, n = 20).  
 
3.5.3. Relaciones entre crecimiento secundario y clima. 
 Los estadísticos de las cronologías residuales de crecimiento radial de las 
parcelas mostraron una anchura media del anillo menor y una sensibilidad media 
(variación interanual de la anchura de los anillos), desviación estándar, autocorrelación 
temporal de primer orden y correlación entre árboles mayores en el sitio de estudio SA 
respecto a los otros tres sitios de estudio intensivo (Tabla 3.13.). Estos resultados 
concuerdan con los obtenidos con modelos lineares mixtos basados en el incremento de 
área basimétrica que detectaron un menor crecimiento medio en el sitio SA (Tabla 
3.12.). Respecto a las muestras tomadas a distintas alturas en el sitio C la sensibilidad 
media fue en general mayor a 1,3 m y en el ápice y la autocorrelación menor lo que 
justifica el uso en dendrocronología de muestras tomadas en esas posiciones ya que 
parecen ofrecer información más clara que las muestras basales. 
En cuanto a las relaciones entre crecimiento radial (cronologías residuales) y 
clima (temperatura media mensual y precipitación total mensual de la serie regional de 
Teruel), se encontró un mayor porcentaje de la variabilidad del crecimiento explicada 
por el clima en los sitios PA y PB (Tabla 3.13.). También se detectó en el sitio C una 
elevada varianza del crecimiento radial explicable por el clima en las muestras apicales 
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lo que puede deberse a su mayor sensibilidad climática o al periodo analizado menor en 
el resto de muestras de alturas inferiores. 
En general, el crecimiento radial fue mayor los años con mayor precipitación en 
mayo y junio, especialmente en los sitios SA y PB. El mismo resultado se observó para 
las muestras apicales, basales y a 1,3 m del sitio C (Fig. 3.24.). Las temperaturas 
elevadas durante el verano (julio) del año de formación del anillo se asociaron 
negativamente con la anchura del anillo, siendo esta relación significativa en los sitios 
PA y PB y para las muestras del sitio C, indicando una limitación del crecimiento por 
estrés hídrico asociado a una menor disponibilidad hídrica y una mayor 
evapotranspiración. Respecto a las relaciones entre crecimiento y variables climáticas 
del año previo al de formación del anillo, se observaron relaciones negativas y 
significativas con las precipitaciones de octubre en el sitio SA y con las temperaturas 
del mismo mes en las muestras tomadas a 1,3 m en el sitio C.  
Sólo en el sitio SA, que mostró el menor crecimiento radial medio (Tabla 3.13.), 
se encontraron diferencias significativas del coeficiente de correlación entre crecimiento 
y precipitación de mayo entre grupos de árboles en función de la abundancia de 
muérdago (Fig. 3.25.). También se detectaron diferencias en la respuesta del 
crecimiento al clima en el caso de las muestras apicales del sitio C. En ambos casos se 
encontró una mayor dependencia del crecimiento respecto a la precipitación primaveral 











































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































   
   
   
   
   





















































































































































































































































































































































































































































Figura 3.25. Relaciones medias (coeficientes de correlación de Pearson) entre el crecimiento (índices residuales) 
y la precipitación de mayo del año de formación del anillo para los cuatro sitios de estudio (SA, SB, PA y PB) y 
para las muestras tomadas a distinta altura (ápice, 1,3 m y base) en el sitio C. Se muestra los estadísticos (F, p) de 
un análisis de varianza para el sitio SA y los ápices del sitio C en los que se encontraron diferencias significativas 
(p < 0,05) del coeficiente de correlación en función de la abundancia de muérdago. Letras diferentes indican 
valores medios distintos. 
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4. DISCUSIÓN  
 
4.1. Diferencias entre sitios en los efectos del muérdago sobre el crecimiento. 
 
El factor “sitio” fue tan relevante o más para explicar los cambios en crecimiento 
radial de los pinos estudiados que la abundancia de matas de muérdago de cada pino 
(Tabla 3.12.). Los sitios de estudio se caracterizaban por poseer distinta altitud y 
diferentes crecimientos medios lo que puede condicionar el efecto posterior del 
muérdago sobre el crecimiento. Por ejemplo, la zona de muestreo de menor altitud del 
Solano de la Vega (SB) presentó un menor grado de afección que el resto de las zonas, 
indicando quizás un proceso de colonización del muérdago más reciente, acorde  
también con el menor tamaño medio de los árboles en este sitio (Tablas 3.1. y 3.2.). La 
suposición sobre la colonización reciente por muérdago de esta zona está de acuerdo 
con los resultados dendrocronológicos que indican un declive en el crecimiento de los 
árboles con abundante muérdago en los últimos tres años tras la sequía severa del año 
2005 (Fig. 3.18.). Por tanto las diferencias locales climáticas y de crecimiento entre 
sitios pueden afectar la colonización posterior por muérdago ya que la frecuencia de 
árboles con abundante muérdago (EH = 2-3) era mayor en sitios con mayor crecimiento 
radial previo como el caso del sitio alto (PA) del Puerto de Gúdar (Tabla 3.13.). Incluso 
la sensibilidad del crecimiento posterior a la colonización del muérdago variaba entre 
sitios ya que los sitio con menor abundancia de muérdago mostraron el menor 
porcentaje (SB, 18,8 %; PB, 30,0 %) de árboles con mucho muérdago y sin crecimiento 
reciente (que pueden considerarse muertos) frente a sitios con elevados grados de 
afección que mostraron los mayores porcentajes de árboles muertos con mucho 
muérdago y sin crecimiento en los últimos años (PA, 80 %; SA, 66, 7 %). 
El muérdago es una especie muy sensible a las temperaturas mínimas absolutas 
invernales (Zuber 2004), que condicionan su distribución y, según algunos autores, el 
contexto actual de calentamiento global podría favorecer la expansión latitudinal o 
altitudinal del muérdago (Jeffree y Jeffree 1996, Dobbertin et al. 2005). En este estudio 
no evaluamos esta hipótesis ya que se muestrearon principalmente zonas con 
orientación S-SE sobre suelos pedregosos de escasa profundidad, que son las que mayor 
grado de abundancia suelen mostrar en el área de estudio, y sometidas a niveles 
contrastados de estrés hídrico tal y como muestran las relaciones entre crecimiento y 
clima (Fig. 3.24.). Además se trataba de bosques abiertos en las que las copas rara vez 
solapan lo que favorece la existencia de elevados niveles de radiación que favorecen la 
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expansión de plantas poco tolerantes a la sombra como el muérdago. En otros estudios 
desarrollados sobre muérdagos y abetos en Grecia también citan importantes 
mortalidades e infecciones de abeto en orientaciones sur y este sobre suelos pedregosos 
con baja disponibilidad hídrica (Tsopelas et al. 2004).  
 Los resultados presentados indicaban en general que los árboles de mayor 
diámetro eran más proclives a albergar poblaciones mayores de muérdago que árboles 
con menor crecimiento radial acumulado (Fig. 3.3). Este resultado parece paradójico ya 
que los árboles con abundante muérdago mostraron siempre un declive en el 
crecimiento radial reciente, que en algunos casos se remontaba 15 años atrás (p. ej. en 
PA), y una mayor defoliación de la copa. La predisposición de árboles con tronco más 
grueso a ser más aptos para albergar poblaciones de muérdago puede deberse al menos a 
dos factores diferentes. En primer lugar, podría tratarse de árboles dominantes de mayor 
crecimiento radial y en altura. Dado que el fruto del muérdago es consumido en 
invierno y dispersado por aves migratorias, Turdus viscivorus L. principalmente 
(Ashmole, 1961), podría producirse una dispersión selectiva sobre árboles altos 
dominantes que sirvieran como zonas preferenciales de posado y dispersión. Sin 
embargo, no se encontraron diferencias significativas de alturas dentro de cada sitio 
entre grupos de árboles según la abundancia de muérdago ya que se trataba en general 
de poblaciones regulares con alturas similares. En segundo lugar, los árboles de mayor 
crecimiento radial podrían considerarse huéspedes en óptimas condiciones de 
crecimiento, ya sea por causas abióticas o genéticas, con copas más amplias que 
actuarían como receptores prioritarios de más semillas de muérdago y permitirían el 
desarrollo de poblaciones de matas de muérdago abundantes. Esta última idea estaría 
apoyada por los datos de este estudio (Tabla 3.3.) y por varios trabajos que han 
mostrado la importancia que juegan las aves como vectores de dispersión de varias 
especies de muérdago a escala de rodal y de paisaje (Martínez del Río et al. 1996, 
Noetzli et al. 2004). Estas conclusiones son corroboradas por otros trabajos que 
demuestran el efecto atractivo de “percha” de ciertos grupos de árboles dominantes o 
sobre las aves (Vallauri, 1998). El efecto atractor de estos árboles dominantes de copas 
amplias explicaría los patrones espaciales agregados de los árboles con abundante 
muérdago encontrados en este trabajo (Tabla 3.7.) a pequeña (SB, 2 m) y media escala 
(PB, 8 m) y la separación espacial entre árboles con abundante muérdago y árboles sin 
matas de muérdago. Resultados similares de agregación de árboles con elevados niveles 
de invasión por otras especies de muérdagos han sido encontrados para parcelas 
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mayores de 1 ha (Reich et al. 1991, Shaw et al. 2005), lo que sugiere ampliar las 
parcelas de estudio en trabajos futuros a tamaños entre 0,5 y 1 ha. En resumen, los 
árboles que actualmente albergan una gran cantidad de muérdago tenían un crecimiento 
secundario pasado superior al presentado por los árboles sin matas de muérdago en la 
actualidad (Fig. 3.20.), ya que son árboles dominantes, que suelen estar agregados en el 
espacio, y con copas grandes cuya proyección horizontal es mayor que en el caso de 
árboles sin muérdago a pesar de mostrar mayores niveles de defoliación (menor 
frondosidad) como consecuencia del declive reciente de crecimiento condicionado por 
la planta hemiparásita. 
 La mayor defoliación reciente y la menor proporción de área del xilema ocupada 
por albura de los pinos con más muérdago son indicativos claros de pérdida de vigor ya 
señalados por otros autores (Meinzer et al. 2004, Dobbertin y Rigling 2006), 
posiblemente relacionados con un mayor estrés hídrico inducido por el muérdago (Sala 
et al. 2001). El muérdago puede provocar cierto estrés hídrico al pino huésped cuyos 
efectos sobre el crecimiento podrían ser más acusados en periodos de baja 
disponibilidad hídrica (sequías) conduciendo a una disminución del vigor del árbol 
asociada a la caída prematura de las acículas. La defoliación progresiva asociada a un 
aumento del tamaño de la población del muérdago conduciría a un incremento de la luz 
disponible dentro de la copa lo que favorece el crecimiento del muérdago y su 
expansión ya que es una especie intolerante a la sombra (Zuber 2004). La pérdida de 
frondosidad de la copa estaba asociada con el declive reciente de crecimiento 
secundario evidenciado por la caída del incremento de área basimétrica en los últimos 
años tal y como muestra su menor valor relativo (Fig. 3.3.). El periodo de divergencia 
del crecimiento radial entre árboles con poco muérdago o con abundantes matas de 
muérdago se remontaba hasta 15 años atrás en los sitios con mayor número de árboles 
con abundante muérdago (p. ej. PA) o hasta 3 años atrás en sitios con pocos árboles 
afectados (p. ej. SB) (Fig. 3.19.). En general el declive del crecimiento radial reciente en 
árboles muy afectados es próximo al 40 % respecto a árboles del mismo sitio pero sin 
matas de muérdago y no se encontró efecto alguno de la competencia intraespecífica 
sobre el declive de crecimiento asociado a la presencia del muérdago. Resultados 
similares con pérdidas próximas al 36 % se han encontrado en otras especies de 
muérdago y de conífera por Shaw et al. (2008). Sin embargo, tanto estos autores como 
este estudio han demostrado que existen grandes diferencias entre sitios a la hora de 
detectar el declive de crecimiento asociado a la presencia de muérdago. En este trabajo 
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se ha mostrado que el declive de crecimiento radial en árboles con abundante muérdago 
respecto a árboles sin muérdago fue más patente en sitios a mayor altitud (SA, PA), 
posiblemente sometidos a mayor estrés hídrico, y en sitio con una colonización más 
activa por parte del muérdago (PA, PB). Además, se ha puesto de manifiesto que las 
escalas semicuantitativas usadas (Geils y Hawksworth 2002), el tipo de muestras de 
madera estudiadas (las apicales suelen ofrecer una mayor sensibilidad a la presencia de 
muérdago) y el contexto temporal son factores metodológicos críticos para detectar este 
efecto ya que, en general, sólo encontramos un crecimiento radial significativamente 
menor desde 1995 (últimos 14 años) en el caso de los árboles con abundantes matas de 
muérdago a lo largo de toda la copa respecto al resto de árboles (Tabla 3.12.). 
 
4.2. La población de muérdago a escala árbol. 
 El estudio de las poblaciones de muérdago presentes en algunos pies con 
abundantes matas (se contaron hasta 826 individuos en un solo pino) reveló una 
distribución espacial tridimensional muy agregada con grupos de matas de radio medio 
entre 0,6 y 0,8 metros más abundantes en la zona apical y a menos de 1,5 m de distancia 
del tronco principal (Figs. 3.7., 3.8. y 3.9.). Dado que la conductividad hidráulica puede 
disminuir al ascender y al alejarnos del tronco principal, la posición preferencial de las 
matas en la zona alta y cerca del tronco les aseguraría el acceso a los recurso hídricos 
del árbol así como una mayor estabilidad mecánica. La agregación siempre fue mayor 
para las matas jóvenes que para las viejas sugiriendo la dinámica de la expansión de la 
población a nivel de copa. Dicha expansión estaba marcada por una mayor edad media 
de las matas al ascender en altura lo que concuerda con la dispersión por aves que 
depositarían las primeras semillas en la zona apical de la copa desde donde las semillas 
del muérdago se dispersarían por gravedad formando los agregados ya descritos (Zuber 
2004). Además, se encontraron grupos de matas de edad similar con un tamaño entre de 
1 y 2 m de radio (Fig. 3.10.). Estos resultados concuerdan con los de otros estudios del 
muérdago que indicaban que la distribución del muérdago en el interior del árbol era 
muy agregada, se concentraba en el tercio superior de la copa y cerca del tronco 
principal y se caracterizaba por una infección inicial en la zona apical (Overton 1996, 
Vallauri 1998).  
 Respecto a la dinámica poblacional del muérdago, en todos lo casos la 
distribución de edades fue exponencial, indicando una expansión poblacional rápida a 
nivel de copa, y se detectaron diferencias demográficas relacionadas con el nivel de 
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abundancia de muérdago (Fig. 3. 11.). Se muestrearon matas con edades estimadas entre 
1 y 22 años que están de acuerdo con la edad máxima de 25 años descrita para el 
muérdago (Zuber 2004). Destacaba la mayor abundancia de matas de lo predicho por el 
modelo exponencial, con edades entre 1-3 años y 9-16 años, siendo menos abundantes 
las matas con edades intermedias entre 4 y 5 años (Fig. 3.11.). Pese a que este patrón 
poblacional de tipo exponencial ya se ha descrito por otros autores (Noetzli et al. 2004) 
no se ha prestado suficiente atención a los dos grupos más abundantes de matas jóvenes 
y maduras. Los resultados presentados sugieren que la expansión dentro de la copa de 
las matas jóvenes (1-3 años) estaría inducida por la propia dinámica poblacional a nivel 
de árbol y por la biología de la especie ya que el muérdago comienza a producir frutos a 
partir de los 4-5 años (Zuber 2004). Por tanto, una vez alcanzada esta edad, como 
sucede en el caso de las abundantes matas maduras de 9-16 años, dichas matas 
producirían semillas que se dispersarían dentro de la propia copa y desencadenarían la 
fase exponencial. 
 
4.3. Interacciones entre las sequías y el muérdago y efectos sobre el crecimiento. 
 Se ha mostrado que en uno de los sitios más afectados (SA) el crecimiento de los 
árboles con más abundancia de muérdago fue más dependiente de la precipitación de 
mayo que en el caso de árboles con pocas o ninguna mata de muérdago. Una respuesta 
similar se encontró en el sitio donde se habían tomado rodajas a distintas alturas pero 
dicha respuesta sólo fue significativa para el crecimiento secundario de los ápices, 
donde las poblaciones de muérdago suelen comenzar su expansión a lo largo de la copa 
del árbol. Si continúan ascendiendo las temperaturas como predicen la mayor parte de 
los modelos climáticos (IPCC 2007), es previsible un aumento de la evaporanspiración 
y del estrés hídrico. Por tanto, este calentamiento global y una mayor frecuencia de 
sequías extremas podrían contribuir a un declive en el crecimiento radial de las 
poblaciones de pino silvestre en la Sierra de Gúdar, que forman parte de las masas 
continuas más meridionales de la especie. Dicho decaimiento climáticamente inducido 
podría interaccionar con los efectos derivados de la presencia del muérdago en aquellos 
árboles con mayor abundancia de la hemiparásita y en aquellos sitios sometidos a mayor 
estrés hídrico como las solanas o zonas con escasa profundidad de suelo. Los resultados 
presentados indican que, tras sequías severas como las de 1994-1995 y 2005, la 
divergencia del crecimiento entre árboles con mucho muérdago y árboles sin muérdago 
se hizo más patente que en periodos previos bajo condiciones climáticas más favorables 
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(Figs. 3.18., 3.19., 3.20., 3.21. y 3.22., 3.23.). La aproximación dendrocronológica ha 
permitido detectar estos puntos de inflexión en las series de crecimiento secundario así 
como datar eventos de mortalidad que fueron mayores en los sitios y árboles con mayor 
abundancia de muérdago. Teniendo en cuenta que el muérdago extrae el agua y los 
nutrientes que necesita de la planta huésped (Meinzer et al. 2004) y que el crecimiento 
de los pinos estudiados depende en gran medida de la precipitación primaveral, es 
esperable que las sequías extremas generen suficiente estrés hídrico como para 
desencadenar un decaimiento pronunciado, muy evidente en la zona apical, que 
conduzca a la pérdida de vigor y a la mortalidad preferencias de los pinos con mayor 
número de matas de muérdago. En este sentido, algunos estudios han cuantificado tasas 
elevadas de mortalidad de diversas especies de coníferas afectadas por muérdago tras 
episodios de sequías extremas (Tsopelas et al. 2004, Dobbertin y Rigling 2006).  
 
4.4. Medidas de gestión.  
Los resultados de este estudio muestran como el muérdago es una planta 
causante de efectos perjudiciales sobre sus huéspedes cuando el tamaño poblacional 
sobre el árbol es elevado. Por otro lado, las sequías se muestran como un factor 
adicional que contribuye a disminuir el crecimiento y aumentar la mortalidad en 
individuos de P. sylvestris con abundante muérdago en la Sierra de Gúdar. Los datos 
presentados sugieren que la población de muérdago ejerce efectos negativos y 
apreciables sobre el crecimiento radial del pino a partir de los primeros 8-10 años de 
colonización. Por lo tanto, las actuaciones silvícolas para prevenir este declive de 
crecimiento deberían ir dirigidas a frenar este periodo inicial de expansión  por ejemplo 
mediante la eliminación mecánica de las matas maduras de muérdago, que suelen ser 
abundantes en el ápice de la copa y cerca de su tronco principal. Es prudente considerar 
además la viabilidad económica de estas medidas. Algunos estudios sugieren la 
posibilidad de crear un mercado estable de venta del muérdago como adorno navideño 
para posibilitar económicamente algunas de estas actuaciones (Tsopelas et al. 2004). 
Otras posibles medidas con mejores perspectivas económicas consistirían en eliminar 
los pies con mayor abundancia de muérdago, que pudieran actuar de focos de 
dispersión, o en dirigir las vías de dispersión del muérdago atrayendo a las aves (p.ej. 
zorzales) hacia zonas donde los recursos alimenticios y el agua estén asegurados 
(lagunas, poblaciones de arbustos con frutos invernales, colocación de “perchas” para el 
posado de aves, etc.). En todo caso no debe obviarse el valor ecológico del muérdago 
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como fuente de alimento invernal para muchas aves frugívoras que también dispersan y 




1. Los árboles con mayor abundancia de muérdago mostraron mayores diámetros de 
tronco y copa, menor frondosidad y un menor crecimiento secundario reciente en el 
periodo 1995-2008 que los árboles con poco muérdago. En general, los árboles con 
abundante muérdago suelen aparecer agregados y en zonas distintas de los que 
presentan pocas matas de muérdago.  
2. Las matas de muérdago forman agregados compactos dentro de la copa y son más 
abundantes y viejas en las zonas apicales y próximas al tronco principal. La 
distribución de edades de las matas a nivel de árbol se ajusta a un modelo 
exponencial, presentando abundantes matas jóvenes, con edades entre 1 y 3 años, y 
maduras, con edades entre 10 y 14 años. 
3. Los árboles con abundantes matas de muérdago muestran un menor crecimiento 
primario y secundario reciente con un descenso próximo al 40 % respecto a árboles 
del mismo sitio sin muérdago. 
4. Los análisis dendrocronológicos demostraron cómo el declive en el crecimiento 
reciente aumenta a mayor abundancia de matas de muérdago. Sin embargo, este 
declive está muy determinado por las condiciones locales abióticas y de crecimiento y 
por la dinámica del muérdago. La divergencia del crecimiento entre árboles con 
mucho o poco muérdago se remontaba desde 3 hasta 15 años atrás. El crecimiento 
radial de P. sylvestris en la Sierra de Gúdar se vió favorecido por las precipitaciones 
de mayo y junio. En el caso de algún sitio de estudio y tipo de muestra (ápices) el 
crecimiento de los árboles con más abundancia de muérdago fue más dependiente de 
la precipitación de mayo que el de árboles sin muérdago. Sitios y periodos con mayor 
estrés hídrico debidos a condiciones locales (topografía, altitud, orientación, suelo) o a 
la sucesión de sequías severas constituyen un factor adicional que fomenta la caída de 
crecimiento radial inducida por la expansión de muérdago a nivel de árbol. La 
interacción del estrés hídrico y de la abundancia de muérdago pueden contribuir a la 
mortalidad de P. sylvestris ya que el 49 % de los árboles con numerosas matas de 
muérdago han dejado de crecer, y se consideraron muertos, frente al 12 % de los 
árboles sin muérdago.  
Efectos del muérdago sobre el crecimiento secundario del Pinus sylvestris Discusión 
66 
 




Figura 5.1. Esquema conceptual de los principales resultados obtenidos acerca de la dinámica del 
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